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The  concept  of  habitat  has  been  defined  as  the  species‐specific  resources  and 
conditions  that bring  about occupancy  in  that  area  (Hall et  al.  1997).  Therefore  a 
reduction  in  the  area  of  habitat  and  the  breaking  apart  of  habitat  into  spatially 
isolated  fragments will have negative consequences on  species dependent on  that 
habitat  type. Accordingly,  the process of habitat  fragmentation, whereby habitat  is 




forest  cover was  lost,  owing mainly  to  human  activity  and  fires,  representing  an 





The  effects  of  habitat  fragmentation  on  individuals,  populations  and  communities 
has  received a vast amount of attention  (Andrén 1994, Fahrig 2003, Turner 2005). 
Habitat fragmentation has been shown to affect a wide range of organisms including 
vertebrates  (Chiarello  1999),  invertebrates  (Robertson  &  Butler  2009)  and  plants 
(Valdés  &  Garcia  2011),  although most  studies  have  been  conducted  with  birds 
(Fahrig  2003).  However,  there  is  increasing  recognition  that  the  conceptual 
foundations  of  habitat  fragmentation  research  are  lagging  behind  empirical  and 
theoretical  advances  in  habitat  fragmentation  research  (Didham  et  al.  2012).  In 
addition, this  field suffers due the confusing use of terms related to  loss of habitat 
and altered spatial configuration of habitat patches (Fahrig 2003), which has lead to 





history  parameters  of  the  Eurasian  Treecreeper  (Certhia  familiaris  hereafter 
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treecreeper). Biological data was collected from individuals since understanding the 
effects  of  habitat  fragmentation  on  individuals  provides  a  functional  means  to 
understanding  the  effects  of  this  important  process  on  populations  (Bowers  & 
Dooley 1999). A nest‐box approach was used in order to allow for the collection of a 
large amount of comparable nesting data from a study site that contained a mix of 
both  fragmented  and  unfragmented  landscapes.  The  four  articles  included  in  this 





and  parental  effects.  In  article  (II)  I  analysed  the widths  of  feather  growth  bars, 
which indicate individual nutritional status, to study if feather growth bar width was 
associated with habitat  fragmentation  in adult  treecreepers.  In article  (III)  I used a 
structural equation modelling approach to realistically model the process of habitat 
fragmentation  as  a  hierarchical  process,  and  analysed  how  habitat  fragmentation 
influences  reproductive  success.  Finally,  in  article  (IV)  I  studied  how  landscape 
change, measured  as  the  linear  trend  in  habitat  amount  for  each  nest  box  site 
separately,  influenced territory‐based reproductive success.  In conjunction with the 
biological questions that I investigated in this thesis, I also explored different uses of 






planning  the  studies  and  editing  the manuscripts.  Samuli  Helle  and Niina  Käyhkö 
were  involved  in planning  the  studies, performing  statistical  and GIS  analyses  and 





The  concept of habitat  fragmentation  is  generally  considered  to have  arisen  from 
island  biogeography  theory  (IBT)  introduced  in  the  monograph  of  MacArthur  & 
Wilson  (1967).  In  the  theory  of MacArthur  and Wilson  the  biological  diversity  of 
islands increases with increasing island size, decreasing distance between islands and 
increasing  compactness of  islands  via  colonisation  and extinction.  This  theory was 
taken further in the theory of metapopulation dynamics (Levins 1969, Hanski 1998), 
which  considers  networks  of  individual  populations  (metapopulations)  spread  out 
over  habitat  patches.  In  this  theory  the  persistence  of  individual  populations 




islands  are  separated  from  each  other  by  a  sea  of  inhospitable  matrix.  This 
distinction  between  strict  habitat  and  matrix  was  retained  when  terrestrial 
ecosystems were  taken  into  account. Now  patches  of  habitat were  considered  as 
islands, and matrix (non‐habitat) was the sea separating habitat patches from each 












geography  and  related  fields,  while  ecological  theory  and  studies  still  assumed 
spatial  homogeneity  in  landscapes. However,  in  the  1960’s  and  1970’s  influences 
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from  the  field of ecology became more apparent  (Wiens et al. 2007).    In  contrast 
with IBT, which only considered the size and isolation of patches, landscape ecology 
considered variables  related  to  the spatial arrangement of patches.  Indeed, one of 
the  fundamental principles underlying  landscape  ecology  is  the  recognition of  the 









In  the  model  of  Forman  (1995)  five  processes  act  together  to  cause  the 
fragmentation of habitats (Fig. 1). The most common way by which landscapes begin 
to change is through perforation, whereby holes appear in a uniform area of habitat. 
An  alternative  process  that  starts  landscape  transformation  is  dissection, where  a 
uniform area is subdivided into smaller areas by long equal‐width lines such as roads. 
After  the  initiation of  landscape  transformation,  fragmentation begins  to break up 
the habitat into smaller patches separated from each other, and shrinkage decreases 
the  size  of  the  remaining  patches.  Finally,  attrition  causes  the  disappearance  of 
patches  to  result  in  a  modified  landscape.  A  similar,  although  not  necessarily 









The process by which  landscapes are modified  is known as habitat  fragmentation, 
which  includes  both  loss  of  habitat  and  altered  spatial  configuration  of  habitat 
patches. However,  there has been much debate about  the use of  terms  related  to 
loss of habitat and altered spatial configuration of remaining habitat patches (Fahrig 
2003, Lindenmayer & Fischer 2007). Habitat loss refers to a change in composition – 





methods have been used  to  try  and  separate  the  independent effects of  reduced 
habitat amount and the altered spatial configuration of patches. However, these two 
processes have  recently been  suggested  to be part of a  single hierarchical process 







(Finnish Forest Research  Institute 2011). Of the  land covered by forests only 10%  is 
strictly protected,  the great majority of protected areas being  located  in Northern 
Finland (Finnish Forest research Institute 2011). This means that the vast majority of 
Finnish forests subjected to  intensive commercial forestry. Forests are generally cut 
when  they  reach  certain  criteria  regarding average diameter and basal diameter – 
roughly 60‐110 years in the study site of this thesis, depending on the soil type and 
dominant  tree  species  in  question  (Metsätalouden  kehittämiskeskus  Tapio  2007). 
Forest  cutting  is  generally  accomplished with  clear‐cutting  almost  all  of  the  trees 
regardless  of  age  and  size,  and  small  stands  of  live  and  dead  trees  are  left  for 
biodiversity purposes. The soil of the cut stands  is then generally scarred to aid the 










tracts  of  old  forests  being  split  into  small  isolated  units,  (Esseen  et  al.  1997).  In 
addition, sharp  linear borders between  forested and open areas have  increased,  in 





increase  in  bird  species  that  prefer  edges  and  early  successional  forest  stages 
(Schmiegelow & Mönkkönen 2002). Among the declining species certain traits, such 
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as  large  area  requirements,  preference  for  old  forests,  dependency  on  decaying 
wood  for  foraging  and  cavity  nesting  are  prevalent  (Imbeau  et  al.  2001).  Indeed, 





Fahrig  (2003)  outlines  four  broad  processes  that  are  included  in  the  concept  of 
habitat  fragmentation:  loss  of  habitat,  increased  isolation  of  patches,  increased 
number  of  patches  and  reduced mean  patch  size.  Similarly, Didham  et  al.  (2012) 
suggest  that  habitat  fragmentation  comprise  of  the  following  processes:  loss  of 
habitat,  increased  isolation of patches, decreased mean patch  size,  increase patch 
shape complexity,  increased amount of edge with non‐habitat and modified matrix 
quality. Habitat metrics (Table 1) describing these processes can be calculated from 





Patch  shape  complexity  can be determined with a number of habitat metrics  that 














































































It  has  been  recently  argued  that  habitat  loss  and  altered  spatial  configuration  of 
habitat  patches  cannot  be  considered  to  have  truly  independent  effects,  as 
suggested  by  many  (e.g.  Fahrig  2003).  Instead,  these  two  processes  can  be 
considered to be a single hierarchical process with the direction of causality clearly 
operating  from habitat  loss  to altered spatial configuration of habitat patches, and 
not  the other way around  (Didham et al. 2012). This approach has  the benefits of 
being able  to  take  the correlated nature of habitat metrics  into consideration, and 
enabling  the  simultaneous  estimation  of  both  direct  and  indirect  effects.  For 
example, in addition to the direct effect of reduced habitat amount habitat loss can 
be considered to have indirect effects acting through altered spatial configuration of 













showing  the  associations  between  habitat metrics.  Solid  arrows  refer  to  positive  associations  and 
dashed lines refer to negative associations. The direction of the association between mean patch size 
and mean nearest neighbour distance depended on  spatial  scale –  it was negative at  the  territory 




changes  in  the  spatial  configuration  of  habitat  patches  as  independent  processes 
acting at the same hierarchical level, and have used various statistical techniques to 
tease  apart  their  relative  influences  such  as  residual  regression  (e.g.  Cooper  & 
Walters 2002), model selection (e.g. Olson et al. 2004) and variance partitioning (e.g. 
Betts et al. 2006), all of which are flawed to some degree (Smith et al. 2009). These 
approaches have meant  that  the  hierarchical  nature  of  habitat  fragmentation  has 
not  yet  been  taken  into  account, which  has  hampered  the  understanding  of  the 
biological effects of habitat  fragmentation.  Indeed,  it has been  suggested  that  the 












fully  uniform  or  perfectly  random,  spatial  scale  would  not  matter  (Wu  2007). 
However,  real  landscapes  are heterogeneous,  and  their properties depend on  the 
spatial scale at which  it  is studied. As a carry‐over  from  the  IBT roots of  landscape 
ecology early habitat  fragmentation  studies did not  focus on  spatial  scale,  instead 
essentially concentrating exclusively on the scale of  individual patches (e.g. Forman 
et al. 1976, Robbins et al. 1989). However,  it  is becoming  increasingly obvious that 






Desrochers  et  al.  (2010)  found  differing  responses  in  presence  and  abundance  of 





trends  have  been  found.  Nest  site  selection,  food  abundance  and  microclimate 
effects  are  generally  affected  by  local  scale  habitat  structure,  and  predation  and 
competition are affected by neighbourhood/landscape scale structure (Desrochers et 





The enormous  increase  in  the number of  landscape ecology articles  (Turner 2005) 
can  be  at  least  partially  attributed  to  the  current  availability  of  remote  sensing 
products such as aerial images and satellite images. Remote sensing has enabled the 
collection  of  land  surface  data  from  large  areas,  and  from  areas  not  otherwise 
accessible  (Lillesand  et  al.  2008).  In  a  review  of  438  landscape  ecology  articles 
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published between 2004 and 2008 Newton et al.  (2009)  found  that 46% had used 
aerial  images and 42% had used  images acquired by  Landsat  satellites  to quantify 
landscape structure.  
 
The use of satellite  images  in ecological research has been steadily  increasing since 
the  early  1970’s when NASA  launched  the  first  Landsat  satellite,  the  first  civilian 
satellite  capable  of  capturing  terrestrial  data.  From  the  beginning  of  the  program 










is  the  possibility  to  classify  them  into  biologically meaningful  classes,  which  has 
enabled  the  prediction  of  distributions  of  both  individual  species  and  species 
assemblages from large areas (Kerr & Ostrovsky 2003). The use of classified satellite 
images  to  quantify  habitat  structure  has  become  an  integral  part  of  studies 




However, despite  the  large amount of  remote sensing products currently available  to 
researchers  multiple  years  of  remote  sensing  data  have  been  used  surprisingly 













time  (Fig.  3a),  such  datasets  offer  a  possibility  to  perform  change  detection  of 
landscapes.  In  practice,  change  detection  involves  the  identification  of  changes  in 
landscape structure between  two or more  time periods. Depending on  the remote 
sensing  product  used  change  detection  can  be  performed  at  finer  scales  (e.g. 
changes  in habitat amount  for  individual  species) or coarser  scales  (e.g.  regions or 
even  biomes).  The  importance  of  quantifying  dynamics  in  landscape  structure  to 
account  for  natural  fluctuations  in  species  abundance,  and  to  determine  possible 
trends  in presence and abundance has been highlighted by many (e.g. Maron et al. 




by  satellite‐based  remote  sensing  programs  such  as  Landsat,  Satellite  Pour 








analysing  differences  in  landscape  structure  between  two  adjacent  years  (bi‐
temporal) (Lu et al. 2004) using sensor‐calibrated indices (e.g. normalised difference 
vegetation  index) or  classified  images. Although  these bi‐temporal approaches are 
relatively easy to use since they only need two years of habitat data, they are rather 
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limited  since  they  cannot quantify  rates and dynamics of  change  (Gillanders et al. 
2008),  and  can be  sensitive  to  seasonal  effects unless  images  are  acquired  at  the 
same time period  in both years (Lambin 1996). In addition, bi‐temporal approaches 
require the user to determine a threshold, which separates real changes from those 
arising  from causes  such as misalignment of  images  (Lu et al. 2004). On  the other 
hand,  trajectory‐based  change  detection  methods  based  on  multi‐year  remote 
sensing data are considered a much more effective method of quantifying landscape 
change  for pre‐defined areas and  time periods  (Coppin et al. 2004, Kennedy et al. 
2007).  In trajectory‐based methods multiple years of habitat data are overlaid, and 
trajectories  describing  change  are  calculated  for  each  pixel  or  region.  Trajectories 
can  be  either  classified  into  different  classes  (e.g.  stable,  loss  of  habitat  then 
regeneration of habitat,  loss of habitat then stable) (e.g. Käyhkö & Skånes 2008) or 
linear  or  non‐linear  mathematical  curves  describing  habitat  amount  can  be 































































































































































































































































































Figure 3. Comparison of  three different ways of  analysing habitat data  from multiple  years.  In  (a) 
habitat characteristics  from each year can be calculated and  their effects analysed, but  the habitat 
characteristics of different years have no effect on each other.  In (b) differences between the  initial 
and  final  stages  of  the  landscape  are  quantified,  and  class  transitions  can  be  identified  (e.g. 






In  addition  to  immigration  and  emigration,  the  persistence  of  a  species  in  a 
landscape  is  strongly  affected by  the balance of births  and deaths  (Pulliam 1988), 
which  are  determined  by  reproductive  success  and  survival.  Reproductive  success 
and  survival  are determined by  a number of different  factors  such  as  selection of 
breeding  habitat,  parental  investment  and  predation  of  both  adults  and  young. 
Therefore,  processes,  such  as  habitat  fragmentation,  that  affect  the  above‐
mentioned traits can have profound  implications on the persistence of species  in a 
certain  landscape.  Indeed, previous studies have shown that habitat  fragmentation 
can negatively affect birds through three main processes: reducing pairing success by 








(2008)  found  that  in  Tengmalm’s owls  (Aegolius  funereus)  the  survival of  resident 
males  decreased  with  decreasing  cover  of  old  growth  forests  within  territories. 
Similarly  Borges & Marini  (2010)  showed  in  a  study  of  19  bird  species  nesting  in 
central  Brazil  that  fragmented  landscapes  were  associated  with  increased  nest 
predation rates. Also, Poulin & Villard (2011) found that in Brown Creepers (Certhia 
americana) nestling survival was decreased due to nest predation  in nests closer to 
forest edges  than  in nests  in  forest  interiors. Burke & Nol  (1998)  found  that  total 
invertebrate  biomass  in  large  forest  patches was more  than  10  times  higher,  and 
more than twice as high  in randomly placed quadrats, than  in small forest patches. 
Similarly,  Zanette  et  al.  (2000)  found  that  in  small  forest  patches  invertebrate 
biomass  was  about  half  of  that  in  large  patches,  and  incubating  female  Eastern 














tree‐trunks  for  arthropods  (Suhonen  &  Kuitunen  1991).  Treecreepers  are  area‐
sensitive and breed preferentially in old growth forests (Suorsa et al. 2005). Indeed, 
treecreeper  breeding  densities  have  been  shown  to  be  three  times higher  in  old‐
growth forests than in managed ones (Haila et al. 1989, Virkkala et al. 1994). The size 
of  the  territory during  the breeding  season  is about 12 ha  (P.  Suorsa unpublished 
data),  which  is  large  for  a  small  passerine.  Males  defend  a  breeding  territory 




boxes.  Taken  together  with  its  even  distribution  in  Finland,  this  makes  the 






The  treecreeper  has  been  studied  extensively  in  the  context  of  habitat 
fragmentation. Kuitunen & Helle (1988) found that the distance of treecreeper nests 
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to  forest edges was not associated with egg  laying data,  clutch  size or  the  size of 
breeding adults. However, more nests were destroyed within 20m of  forest edges 
than nests  located  in  interior  forests, and nest box occupancy was higher  in  large 
(>50ha)  forest  patches  than  in  small  ones  (<20ha).  Similarly  Kuitunen & Mäkinen 
(1993)  experimentally  showed  that  treecreepers  preferentially  breed  in  forest 
interiors. Suorsa et al.  (2003a)  found  that  in  treecreepers male offspring are more 
costly to produce  in terms of  larger body size and  increased nestling mortality, and 
that the proportion of male nestlings was lower in nest box sites with high edge and 
old  forest  patch  density.  Suorsa  et  al.  (2003b)  showed  that  physiological  stress, 
measured  as  plasma  corticosterone  concentration  in  nestlings,  was  negatively 
associated with breeding forest patch size. This meant that nestlings reared in large 
forest patches were  in better conditions, since  increased corticosterone  levels were 
shown  to  be  associated with  decreased  body  condition  and  survival  in  nestlings. 
Suorsa  et  al.  (2004)  showed,  by  experimentally manipulating  brood  size,  that  the 
heterophil‐lymphocyte  (H/L)  ratio, which measures physiological  stress, was higher 
in  small  nesting  forest  patches  than  in  large  ones  in  both  enlarged  and 
unmanipulated broods.  
 
Huhta et  al.  (2004)  found  that nest predation explained  the most  variation  in  the 
number  of  successful  nests  and  fledged  offspring,  and  that  nest  predation  was 
positively associated with amount of habitat  fragmentation at  the  landscape  scale 
(500m  from  the  nest  box).  Suorsa  et  al.  (2005)  showed  that  the  occupancy  of 
territories decreased with loss of old forest at the territory (200m from the nest box) 
and territory core (30m from the nest box) scales. Finally, Jäntti et al. (2007) found 
that distance at which male  treecreepers begin  to alarm  in  response  to predators 
increased with decreasing forest patch size, while in females the association was the 
opposite.  In  summary,  the  results  of  previous  studies  have  shown  that  habitat 
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were placed so that they were  located both  in single discrete forest patches and  in 




















the  nest  box  site  in  question was  visited more  often  in  order  to  reliably  record 
breeding parameters. Clutch  size and  the number of nestlings and  fledglings were 
recorded.  The  number  of  fledged  offspring  was  determined  by  subtracting  the 
number  deceased  offspring  from  the  number  of  nestlings.  Each  nest  was  also 
recorded as being predated or not by observing the state of the nest. During these 
visits  the wing,  tarsus  retrix  and  beak  length,  as well  as weight,  of  nestlings was 
measured. In addition, the amount of subcutaneous fat in the abdomen and tracheal 
pit (Kaiser 1993) and the overall condition of pectoral muscles (modified from Gosler 
1991) were  recorded. Nestlings  could  not  be  sexed  since  determining  sex  at  this 
stage requires molecular methods. Breeding  females and males were  trapped with 
mist nets near nest boxes when nestlings were 5‐16 days old. Adult birds were then 
sexed  and  aged  (age  of  two  calendar  years  or  older)  based  on  plumage 






between habitat  fragmentation  and  ecological processes,  studies  investigating  the 
consequences of habitat  fragmentation on  individuals and populations have mainly 
been correlative  in nature. This has mainly been due  to  the practical difficulties  in 
conducting landscape‐level experiments (McGarigal & Cushman 2002). In article (I) I 
analysed  the  results  of  a  cross‐fostering  experiment  (Fig.  6)  designed  to  separate 
genetic  and  environmental  effects  of  offspring  condition.  In  the  cross‐fostering 
experiment pairs of nests (duplicates) were formed between simultaneously hatched 
nests, with one nest being located within a small forest patch and the other within a 
large  patch.  Half  of  the  nestlings  from  small  nesting  forest  patches  were  then 
swapped  with  nestlings  from  large  patches.  The  chicks  that  were  not  swapped 
served as controls. I used general linear mixed models (Littell et al. 2006) to perform 
a  full‐sib analysis  in order  to determine  the  relative contributions of nesting patch 
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size,  genetic  background  and  parental  effects  on  offspring  traits.  Despites  its 
limitations  in  regards  to  overestimating  genetic  effects,  full‐sib  analysis  has  been 









(NLS)  (I),  National  Forest  Inventory  (NFI)  (II)  and  satellite  images  that  I  classified 
myself (III) and (IV). In articles (III) and (IV) I used satellite images that I had classified 
myself since the temporal  frequency at which  images were available  from NLS and 








satellite  images was  resampled  to a  size of 25m.  Forests were  classified with  a  k‐ 











Because  the  LCFC  was  discontinued  after  1997  data  from  multi‐source  National 
Forest  Inventory (NFI) was used for article (II). NFI  is a nation‐wide survey of forest 
structure  based  on  satellite‐based  remote  sensing  combined with  data  from  field 
plots, conducted every five years by the Finnish Forest Research  Institute.  In multi‐
source NFI datasets Landsat  images, as well as other high‐resolution satellite data, 
are classified  into different  forest categories by using  field measurements, satellite 
images and digital maps. Pixels from the original satellite images were resampled to 




m3/ha  intervals),  tree height and  tree age  (Tomppo et al. 2008). Habitat data  from 




Since,  the  temporal  frequency  at which NFI  data  products  are  produced was  not 
sufficient  for  tracking  forest dynamics  at  a  yearly  frequency,  I  classified  Landsat 5 
satellite images of the study site myself for articles (III) and (IV). Landsat 5, launched 
in  1984  and  operational  until  2011,  carried  two  sensors:  Thematic Mapper  (TM), 







I  downloaded  six  Landsat  5  Thematic  Mapper  images  from  the  United  States 
Geological  Survey Global  Visualization  Viewer  service  (http://glovis.usgs.gov).  These 








matrix  as  non‐habitat  (Fig.  5).  In  order  to  avoid  unnecessary  confusion  in  the 
classification, water pixels, fields and human‐made features were extracted from the 
satellite  images  prior  to  classification.  A  rough  quantitative  comparison  of  the 
classified  images  with  those  from  NFI  10  showed  that  the  old  forest  class 
corresponded to  forest over 100m3/ha of wood, which  indicates  forest age of over 
50 years (Tomppo et al. 1999) and  is very close to the mean forest age around the 
nest boxes  (52 years, Suorsa et al. 2003b). However,  it  is  important  to note  that  it 
was not possible to separate forest patches on the basis of age or trunk density. The 









necessary.    Furthermore,  the  geometric  accuracy  of  the  downloaded  images was 
considered sufficient for direct comparison since all  images had been precision and 
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terrain  corrected  using  ground  control  points  and  a  digital  elevation map  (United 
States Geological Survey Level 1T processing). 
 
Classification was based on  supervised classification using  the maximum  likelihood 
rule  using  ERDAS  Imagine  11.0  (ERDAS  2010).  In  supervised  classification  the 
computer automatically assigns each pixel  in the satellite  image  into a user‐defined 
class  using  information  from  training  areas,  which  are  areas  judged  to  be 
representative of  a  certain  class,  and delineated by  the user.  Training  areas were 




















landscape  (500m)  scale,  which  should  correspond  better  to  the  area  that 
treecreepers utilise after their breeding season than the territory scale (Suorsa et al. 
2005). In article (III) two different sized circular areas surrounding the centre of each 
nest box site were cut, representing  territory  (200m) and  landscape  (600m) scales, 
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In  articles  (I)  and  (II)  absolute  habitat  metrics  (e.g.  amount  of  habitat)  were 
calculated, while in articles III and IV only proportional habitat metrics (e.g. percent 










(Suorsa et al. 2003b)  in  treecreepers. The 200 nest box sites  included  in  this study 
had an average (sd) of 5.1 (1.5) years of habitat data, with 11 (5.5%) sites having only 
two years. Change  trajectories were calculated  from a database containing habitat 
amount  during  individual  years  for  each  separate  nest  box  site  using  random 
regression modelling (see below). The result was an estimate of the slope of change 
for each nest box  site, which described  the direction  and magnitude of  the  linear 
change  in habitat amount. Many of the nest box sites used  in article  (IV) had non‐
linear  trends  in habitat amount, with  loss and apparent regeneration of old  forest. 
However, the period of eight years during which data was collected was so short that 
forests were not expected  to experience  significant  rates of  regeneration.  Instead, 
potential  increases  in  habitat  amount  were  expected  to  be  the  product  of 






approach  to study  the  influences of habitat  fragmentation and  land cover changes 
on  the  reproductive  success  of  treecreepers.  SEM  is  a  multivariate  statistical 
approach  that enables  the hierarchical modelling of  complex ecological processes, 
where multiple  interacting  processes  take  place  simultaneously  (Grace  2006).  In 
other words,  SEM  can  handle  both  direct  (e.g.  loss  of  habitat  affects  number  of 
fledged offspring) and  indirect effects  (e.g.  loss of habitat  leads  to  increased edge 
density, which affects number of fledged offspring).   
 
SEM  also  has  the  added  benefit  of  being  able  to  incorporate  unobserved  latent 




on  habitat  fragmentation,  SEM  also  has  the  advantage  of  offering  a  way  to 





In article  (IV) random regression models were used  to calculate  the  linear  trend  in 
habitat  amount  at  two  different  spatial  scales  for  each  individual  nest  box  site. 









the deviation of  change  in habitat amount of a nest box  site  from  the population 
mean  (i.e.  fixed  slope),  were  extracted  (Littell  et  al.  2006).  I  then  used  these 







even  though  they  are  important  components  producing  phenotypic  variation 
between individuals (Falconer & MacKay 1996, Kruuk & Hadfield 2007). In article (I) I 
analysed  the  results  from  a  cross‐fostering  experiment.  I  found  that  genetic 





explained  the  majority  of  variation  in  the  condition  of  pectoral  muscles  and 
inflammation status. Although the lack of an effect of habitat amount seems to be at 




Studies  conducted  during  only  one  breeding  season may miss  potential  temporal 
variation  in  the  environment  (Harrison  &  Bruna  1999),  such  as  year‐to‐year 
differences  in  climate  conditions.  This was  highlighted  in  the  results  of  article  (I) 
where  no  effect  of  nesting  forest  patch  size was  found  on  physiological  traits  of 
nestlings.  However,  since  the  data  for  article  (I)  was  collected  from  only  one 
breeding  season  I was not able  to  rule out  the possibility  that beneficial weather‐
related conditions during 2002 might have  lead to high food supply for treecreeper 
nestlings,  masking  the  effect  of  nesting  forest  patch  size.  A  comparison  of  the 
weather‐related conditions between 2002 and 2001, when the data for Suorsa et al. 
(2004) were collected, showed that the breeding season of 2002 was clearly warmer 
with  less  rainy  days  than  in  2001.  In  addition,  potential  mild  winter  weather 
conditions during the previous winter might have positively influenced the condition 







how  habitat  fragmentation  is  associated with  the widths  of  feather  growth  bars, 
which  reflect  the nutritional  condition of  the bird when  the  feathers were grown. 
When  all  individuals were  inspected  I  found  that  habitat  fragmentation was  not 
associated  with  nutritional  condition.  However,  when  age  classes  were  analysed 
separately I found that in young adult treecreepers the number of individual patches 
and  the  amount  of  edge within  500m  of  the  nest  box  site was weakly  negatively 
associated with nutritional status. Only one other study has inspected the effects of 
habitat  fragmentation on  feather  growth  bars.    Stratford &  Stouffer  (2001)  found 
that birds  in small forest fragments were  in poorer nutritional condition than those 




trunks on which  treecreepers  can  feed on  (Kuitunen 1989).  In addition, decreased 
patch size has been shown to be associated with reduced food supply in birds (Burke 
&  Nol  1998,  Zanette  et  al.  2000),  and,  treecreepers  have  been  shown  to  locally 
deplete  food abundance during the breeding season  (Jäntti et al. 2001), suggesting 
that  food  supply may be  a  limiting  factor.  The  lack of  a  clear  influence of habitat 
fragmentation  on  the  nutritional  condition  of  treecreepers  appears  to  be  at  odds 
with  the points outlined above. However, since all of  the  treecreepers used  in  this 
study were breeding  individuals  it  is possible that they simply shifted the effects of 
reduced  food  supply  on  their  offspring,  thus  hiding  any  direct  influence  on  adult 













In  article  (III)  I  studied  the  influence  of  habitat  fragmentation  on  reproductive 
success.  I  used  a  SEM  approach  to  model  the  hierarchical  nature  of  habitat 
fragmentation,  and  to  model  causal  effects  between  important  variables 
determining  reproductive  success,  such  as  clutch  size,  maternal  condition,  nest 
predation  and  nestling  survival.  The  only  habitat  metric  that  had  a  significant 
association with reproductive success was the amount of old forest at the landscape 
level. The amount of old forest at the landscape scale had a strong association with 
reproductive  success  since  it was  associated with  an  elevated  probability  of  nest 
predation.  This  dramatically  decreased  nestling  survival  since  of  the  98  predated 
nests  90  produced  no  fledged  offspring.  As  would  be  expected,  clutch  size  and 
nestling  survival  were  strongly  positively  associated  with  the  number  of  fledged 
offspring,  while  nest  predation  probability  had  a  strong  negative  association.  In 
addition,  I  found  strong  associations  between  habitat metrics  (Fig.  2) within  the 
process of fragmentation, as has been suggested by Didham et al. (2012). 
 
Interestingly,  in article  (III)  I  found  that at  the  landscape  scale  loss of habitat was 
associated with  decreased  nest  predation  and  increased  fledgling  success.  This  is 
contradictory  to  the  results  of  Huhta  et  al.  (2004)  where  loss  of  habitat  at  the 
landscape scale was found to be associated with increased nest predation. I suggest 
that the differences in results between my research and those of Huhta et al. (2004) 
are mainly due  to  the  location differences –  the data  for Huhta et  al.  (2004) was 
collected  from a  field‐dominated area of  the  study  site. This  could have  increased 
the number of mustelid predators, which are not affected by the  loss of old  forest 
habitat.  It  is also  important  to note  that  the definition of habitat  in  this study was 









al.  2012).  I  suggest  that  this  result  is  due  to  the  two  main  nest  predators  of 




In article  (IV)  I  studied  the  influence of change  in habitat amount on  reproductive 
parameters  summed  per  nest  box  site.  Firstly,  I  found  that  there was  a  general 
decreasing  trend  in  habitat  amount with  a  clear  decrease  after  2003  (Fig.  7). On 
average nest box  sites  lost 1.6% habitat cover per year at  the  territory core  scale, 
and 1% at the  landscape scale. In addition, nest box sites significantly differed from 
each other in terms of the rate of change in habitat amount. I found that the change 
in  habitat  amount,  as  well  as  initial  habitat  amount,  at  the  territory  core  and 
landscape scales were associated with treecreeper reproductive parameters. At the 










































amount  of  initial  habitat  was  associated  with  a  decreased  number  of  fledged 
offspring, and an  increased number of predation events. However,  the  interaction 
between the slope of change in habitat amount and initial habitat amount was such 
that  an  increasing  amount  of  initial  habitat  lessened  the  influence  of  change  in 
habitat  amount  on  the  number  of  fledged  offspring  and  predation  events.  As 
expected, an increased number of nesting events resulted in an increased number of 




In  both  articles  (III)  and  (IV)  I  found  that  habitat  loss  strongly  influenced  the 
reproductive success of treecreepers. However, in article (III) only habitat loss at the 
landscape  scale  had  an  influence  on  reproductive  success,  while  in  article  (IV) 
changes  in  habitat  amount  at  both  the  territory  core  and  landscape  scales were 
important. The most  likely explanation  for  this  is  the difference  in  spatial  scales – 
article  (III)  measured  habitat  fragmentation  200m  from  the  nest  box  pair  while 
article (IV) used a smaller radius of 100m. Characteristics very near the nest box have 




a  strong  influence on  reproductive  success. Due  to  the  relatively  large  size of  the 
pixels  in  the  satellite  images  (30m)  habitat  metrics  describing  the  spatial 
configuration  of  old  forest  patches  could  not  be  reliably  quantified  at  a  radius  of 
100m. Therefore it was not possible to include the territory core scale in article (III). 
An  alternative  explanation  for  the  lack  of  an  association  at  the  territory  scale  in 
article  (III)  could  be  due  to  the  fact  that  I  only  included  nest  box  sites  in which 
nesting events  took place.  In  contrast,  in article  (IV)  I  included both occupied and 
unoccupied nest box sites, and found that those nest box sites that had lost the most 
habitat had  fewer nesting events. Therefore, nest box  sites  that had  lost  so much 











is well  accepted  that  a  binary  landscape  is  not  a  realistic  representation  of  true 
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landscape  ecological  studies.  Therefore  in  article  (III)  I  performed  a  classification 
accuracy assessment (Lillesand et al. 2008), which showed that 81.1% of the sampled 
pixels  from  the  classified  satellite  image had  the  same  class  as  the  corresponding 
pixels  in the classified aerial  images. The kappa coefficient of 0.58 showed that the 




The  simple  classification  scheme was especially  important  in article  (IV)  in which  I 
calculated change trajectories from an almost yearly set of classified satellite images. 






Also,  Linke  et  al.  (2009)  found  that  spatial misalignment  of  habitat  states  lead  to 
changes  in  the direction and strength of various change metrics.  Indeed,  the slight 
rise  in  habitat  amount  between  2002  and  2003  was  almost  certainly  caused  by 
classification error  in 2003. This  supports  the use of  the  change  trajectories,  since 







and  indirect  effects  of  habitat  fragmentation  on  treecreeper  reproductive 
parameters. Indirect effects are calculated as the mathematical product of all of the 
possible paths from one variable to another via intermediate variables (Grace 2006). 
For example  in  article  (IV)  I  found  that  change  in habitat  amount did not directly 
influence  the number of eggs  laid. However,  the change  in habitat amount had an 
indirect effect by positively  influencing the number of nesting events, which  in turn 
increased  the  number  of  eggs  laid.  Similarly,  in  article  (III)  I  found  that  both  the 
direct and indirect effects of the amount of habitat at the landscape scale were not 
associated  with  the  probability  of  nest  predation.  However,  the  total  effect  of 
habitat amount, which  is  the  sum of direct and  indirect effects, was  significant.  In 
both of these cases  important associations between habitat  fragmentation and the 






relative  strength  and  direction  between  the  territory  and  landscape  scales.  The 
clearest exception to this was the association between the mean size of patches and 
the isolation of patches. At the territory scale an increase in average patch size was 
association with a decrease  in the  isolation of patches, while at the  landscape scale 
there was a positive association.  Interestingly,  I  found  that  the direct and  indirect 
effects  between  some  variables  acted  in  opposing  directions.  For  example,  the 
amount of habitat at the territory scale had a positive direct effect on the amount of 
edge, but  the  indirect effect was negative. The negative  indirect effect arose  as  a 
consequence  of  increased  habitat  amount  decreasing  the  amount  of  edge  by 
decreasing average shape complexity, and by increasing the mean size of patches. At 
the  territory  scale  the positive  direct  effect  and  negative  indirect  effect  cancelled 









In general,  the  results  from  this  thesis  support  the  importance of  the composition 
(namely  the  amount  of  habitat)  over  the  spatial  configuration  of  landscapes.  The 
importance of habitat amount was found even though the relations between habitat 
metrics were modelled realistically as a hierarchical process. The artificial separation 
of habitat  loss and altered  spatial configuration of habitat patches using  statistical 
methods has previously been suggested to be a reason that habitat amount has been 
found  to  have  a  much  stronger  influence  on  ecological  processes  than  spatial 
configuration (Didham et al. 2012).  Therefore, these results support the importance 
of concentrating on protecting large intact areas of habitat, which is also supported 
by  the ability of  increased habitat amount  to buffer against  the negative effects of 
decreasing trends in habitat amount found in article (IV). The negative, albeit weak, 
influence  of  increased  edge  amount  on  the  nutritional  condition  of  adults  also 
suggests  that  the  negative  effects  of  edges  created  by  commercial  forestry might 





products  to quantify  landscape  composition and  configuration  retrospectively. The 
multiple  years of habitat data  created  for  this  thesis  also  enabled  reliable  change 
detection to be conducted for  individual nest box sites. The results from article (IV) 
show  that with  freely available satellite  images  it  is  feasible  to  incorporate change 
detection  into  studies  examining  the  effects  of  habitat  fragmentation  on  species. 
However, it is important to note that in order to carry out reliable change detection 
classes need to be easily separable from each other, which speaks in favour of using 







one year of habitat data  in studies examining  the effects of habitat  fragmentation, 
especially  in  experimental  studies.  In  article  (I)  the  lack  of  an  effect  of  habitat 
amount on offspring traits could well have been due to beneficial weather conditions 
during  the  breeding  season.  In  contrast,  the  data  for  articles  (II‐IV) was  collected 





of  old  forests  has  a  general  negative  influence  on  the  reproductive  success  of 
treecreepers. Although  I did not  find a  clear negative association between habitat 
fragmentation and nestling condition (I) or fledging success (III), article (II) showed a 
weak negative  influence of habitat  fragmentation on  young  adults  and  article  (IV) 
showed  that a decreasing  trend  in habitat amount was associated with decreased 
nest  site occupancy,  clutch  size  and  fledging  success. Together with  the  results of 
previous  studies  conducted  in  the  same  study  system,  these  results  show  that 




Treecreeper attribute  Territory core (100m) Territory (200m)  Landscape (500m‐600m) 
Nest site occupancy  Lowered  Lowered  No association 
Laying date    No association   




Nesting success  Lowered     Increased 




Sex ratio within broods     Female‐biased  Female‐biased 





Inflammation status of nestlings    No association   
Nestling size and body condition    No association   
Nestling survival        Increased 
 
Table 2. Summary  table of  the effects of  increased habitat  fragmentation at  three different  spatial 









success  in  article  (III).  Another  important  avenue  through  which  habitat 
fragmentation  can  influence  treecreepers  is  by  affecting  predation  rates  since 
predation  events  generally  resulted  in  the  complete  destruction  of  the  nest  in 
question.  In  article  (III)  I  found  that  an  increased  amount  of  habitat  actually 
increased  the  probability  of  nest  predation,  which  is  most  likely  due  to  forest‐
dwelling  nest  predators  of  treecreepers  also  suffering  due  to  the  loss  and 








nestling  treecreepers appear  to be wide and  varied,  ranging  from altering  the  sex 







centre  of  the  territory,  has  a  stronger  influence  on  treecreepers  than  processes 
related  to  altered  spatial  configuration  of  habitat  patches.  Habitat  loss  at  the 
territory core scale decreased  the number of nesting events, eggs  laid and  fledged 
offspring. Although the results of article (II) suggest that altered spatial configuration 
has a  stronger  role  than  loss of habitat on adult  treecreepers,  the association was 
weak  at best. The  importance of habitat  loss was  apparent even when  I  took  the 
Conclusions  45
causal  relations  between  habitat  metrics  describing  habitat  fragmentation  into 
account in article (III). As such my results are in agreement with those of Suorsa et al. 
(2005) and Huhta et al.  (2004)  that show  that habitat  loss has a strong association 
with both breeding habitat selection and reproductive success in treecreepers. 
 





and may  sometimes only be detectable  if  long‐term datasets are used. This  thesis 
has  employed  three  novel  techniques  for  the  studying  of  the  effects  of  habitat 
fragmentation on animals –the use of multiple years of habitat data, change analysis 
and  structural  equation modeling.  The  results  of  this  thesis  have  highlighted  the 
importance  of  assessing  the  effects  of  habitat  fragmentation  over  time  periods 
longer than one year and at various spatial scales, and demonstrated the usefulness 
of  incorporating  change  detection  to  detect  cumulative  effects  of  habitat 
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